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ABSTRACT 
Luminous cells of polynoid worm elytra have bcen cxamined by methods of electron micros- 
copy, with special attention focused  on the  finc structurc of photogenic grains.  These cells 
send apical prolongations into the mid-part of the elytra. The plasma mcmbranc is very 
sinuous, and a  special kind of desmosomc links two  portions of the same membrane. In 
addition to all the organelles which can be found in nonlumincsccnt  epithelial cells of the 
elytra,  numerous photogenic grains arc  containcd in their cytoplasm.  These grains are 
composed of undulating microtubules measuring 200 A in diameter; thcir disposition in the 
grain is highly regular, and the grains appear as paracrystals. At the borders of the grains, 
the walls of the microtubules are often in continuity with those of the cndoplasmic reticu- 
lum and with the external membrane of the nuclear envelope. Because of this fact,  the mi- 
crotubules of the grains may be considered a cytoplasmic organclle, representing a spccial- 
ized form of the endoplasmic reticulum. The microtubulcs permit the repartition, inside 
and outside their walls, of two different products, one being forty-three times more abundant 
than the other; thus, the contact surface, in comparison to the volume, is greatly increased. 
The induction of the luminous reaction by change in the permeability of the microtubule 
walls,  allowing contact between the two substanccs, is suggested  as  a  working hypothesis. 
There is an evolution of the grains along the axis of the photocytes. The grains are of- 
ten surrounded by progressively increasing amounts of glycogen. Their paracrystalline dis- 
position is altcred at the apex of the luminous cells. 
INTRODUCTION 
Chez de nombreux genres d'AnnSlides polych~tes 
appartenant h la famille des Polyno'inae, une excita- 
tion mScaniquc, chimique ou 5lectrique provoque 
l'illumination d'une surface  nettement dSlimitSe 
de  chaque  51ytre. Les  ~lytres  sont  des  disques 
ovoides,  plats  et  souples,  qui  couvrent de  deux 
rangs la face dorsale du verh la mani~re des tuiles 
d'une toiture et s'y ins&rent m~tam~riquement par 
l'interm~diaire d'un ~troit pSdoncule. 
Sur  coupes  histologiques,  la  structure  de  ces 
expansions tfigumentaires est relativement simple: 
les deux faces de chaque ~lytre ne sont constitu6es 
que  d'une  seule  couche  continue  de  cellules 
6pith6liales,  dont la base est doubl6e d'une cuticule. 
Dans l'6paisseur de l'61ytre, des faisceaux de fibres 
orientfes transversalement s6parent l'assise 6pith& 
liale de la face  sup6rieure de celle de la face  in- 
f6rieure  (Fig.  1). 
Les  cellules  6pith61iales  sont  g6n6ralement 
petites et cubiques, plus ou moins abondamment 
135 FIGURE 1  Coupe transversa]e  d'une  61ytre de  Lagisca,  au niveau de la  zone photog6ne.  L'61ytre  est 
form6e d'une couche 6pith61iale sup6rieure  (es), et d'une couche 6pith61iale inf6rieure.  La base des cellules 
6pith61iales s'appuie sur une 6paisse cuticule, lisse £ la face inf6rieure,  ornement6e de denticules ~ la face 
sup6rieure.  Entre les  deux couches  6pith~liales,  l'6paisseur de l'61ytre  est occup6e  par  des  faisceaux de 
fibres  (f)  qui laissent entre eux des espaces  chits. Quelques filets nerveux cheminent entre les faisccaux. 
La zone lumineuse (ph)est caract6ris6e par une modification des cellules  6pith61ia]es de la face inf6rieure. 
Ces cellules ou photocytes s'appuient toujours par leur base ~ la cuticule de l'61ytre;  mais elles sont beau- 
coup plus hautes  que l'6pith61ium  banal et surtout elles accumulent, ~ leur partie apicale, de nombreux 
grains acidophiles,  les grains photogbnes.  Bouin, azan, filtre vert. )< 800. 
chargfies  de granules  de  m~lanine  selon  les zones 
consid6rfies.  Leurs limites apicales sont difficiles 
distinguer  et,  de ce fair,  on ne peut pr6ciser  leurs 
relations  exactes  avec  les  faisceaux  de  fibres  qui 
semblent souvent les p6n6trer.  On doit ~ Jourdan 
(1) d'avoir reconnu,  ~ la face inffirieure des 61ytres, 
une  zone  dont  la  localisation  correspond  bien 
celle  des  aires  lumineuses  et  dans  laquelle  les 
cellules 6pith61iales pos~dent  des  caract~res  parti- 
culiers. 
Ces  cellules  ou  photocytes,  fitudi6es  depuis  par 
Bonhomme (2, 3), Nicol (4, 5), et Bassot (6,  7), en 
microscopie photonique,  sont  plus  hautes  que  les 
cellules fipith61iales banales;  leur cytoplasme pfiri- 
nucl6aire est riche en ribonucl6ines pyroninophiles. 
Les  photocytes  sont  surtout  caract6ris6s  par  la 
pr6sence de tr~s nombreux grains ovoides ou poly- 
gonaux,  dont  la  taille  crolt  ~  mesure  qu'ils  sont 
plus  61oign6s  de  la  base  cuticulaire,  et  qu'il  est 
plausible  de  consid6rer  comme  des  grains  de 
s6cr6tion;  les  plus  gros  grains  mesurent  8  ~  10  /~ 
de longueur; ils ont un aspect homog6ne et ne sont 
pas  bir6fringents.  Leur  affinit6  pour  les colorants 
acides est fortement  marqu6e;  ils sont totalement 
d6pourvus  d'acides nuclfiques histochimiquement 
dficelables, mais riches en protides,  et notamment 
en  protides  sulfhydril6s;  on  y  d6c~le  en  outre  un 
mucopolysaccharide neutre. 
Lorsqu'on  les  observe  au  microscope  61ectroni- 
que,  ces  m~mes grains  photog~nes  s'av~rent  con- 
stitu6s  de  divers  composants  tr~s  prfcis6ment 
agenc6s  (6).  La  description  d6taill6e  de  cette 
ultrastructure  et  son  interpretation  font  l'objet 
principal de cet article. Auparavant,  seront bri~ve- 
ment expos6s les caract~res cytologiques g6n6raux 
des photocytes,  tels qu'ils apparaissent  ~ l'examen 
au  microscope  61ectronique. 
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Deux  ann61ides  lumineuses,  Lagisca extenuata Grube 
et  AcholoO" asteri,  ola  Delle  Ch.  out  6t6  utilis6es  pour 
ce  travail.  Leurs  61ytres,  incisfes de  quelques  traits 
de lame de rasoir,  ont 6t6 fix6es soit directement au 
t6troxyde  d'osmium  tamponnf  selon  Palade  ou 
Millonig  pendant  une  heure  ~  froid,  soit  dans  une 
solution  de  formald6hyde  h  5%  et  d'aerol6ine  ~t 
5%  dans  un  tampon  de  Millonig  (8)  pendant  30 
min,  puis  postfixfes  au  tftroxyde  d'osmium.  Enfin 
quelques  pi~ces  ont  6t6  fixfes  au  permanganate  de 
potassium  ~  3%  dissout  dans  de  l'eau  de  mer  on 
du tampon de Millonig. 
Apr~s  d6shydratation  par  l'alcool  6thylique  et 
6ventuellement par l'oxyde de propyl~ne, la  plupart 
des  pi~ces  out  6t6  incluses  darts  l'Araldite  scion 
Glauert et Glauert (9) et quelques pi6ces dans l'Epon 
selon Luft  (10). 
Toutes les pi~ces ont 6t6 d6bitfes en coupes trans- 
versales, sur couteaux de verre,  A l'aide d'un micro- 
tome LKB.  Les zones int6ressantes 6taient pr6alable- 
ment  rep6r~es  sur  des  coupes  semi-fines  color6es 
selon  le  proc6d6  de  Richardson  et  al.  (I1).  Les 
coupes ultrafines, souvent tr~s difficiles ~t rfaliser du 
fait de la consistance diff6rente de la cuticule et des 
cellules 6pith61iales,  out 6t6 recueillies sur des treillis 
~t mailles fines, sans membrane support. Le contraste 
des  coupes  a  ~t6  augment6  par  une  "coloration" 
simpJe ou  double h  l'ac6tate d'uranyle  et au  plomb, 
ce dernier 6taut employ6 suivant l'une ou l'autre des 
formules  de  Karnovsky  (12).  Des  "colorations"  au 
permanganate  de  potassium  ou  A l'acide  phospho- 
tungstique  ont  6t6  aussi  employfes.  Les  coupes  ont 
6t~  examinfes  au  microscopes  RCA  EMU  2  et 
FIaUR~  ~  Aspect  g~n~ral,  h  faible  grossissement du 
microscope  ~lectronique,  d'un  photocyte  de  Lagisca. 
La  coupe  est  transversale  par  rapport  h  l'~lytre;  le 
photocyte  est  donc  sectionn~  parallSlement  ~  son 
grand  axe.  Le  photocyte  pr~sente  de  nombreuses 
interdigitations  avec  la  zone  moyenne  de  l'~lytre. 
Ccrtaines  de  ces  digitations  cxtracellulaires  (e),  p6n~- 
trent jusqu'& la base  du  photocyte,  ~  proximit~  de  la 
cuticule  (C).  Elles  sont  bord~es  de  nombreux  desmo- 
somes (d). On peut distinguer trois r~gions superposges 
au  long  de  l'axe  des  photocytes: une  r~gion  de  cyto- 
plasme basal  (CB)  directement impliqu~e dans l'~labo- 
ration  de  la  cuticule.  Puis  une  r~gion  cytoplasafique 
moyenne, p~rinucl~aire  (CM) dans laquelle on observe 
les plus petits grains photog~nes (g). Enfin, une r~gion 
apicale  (CA)  dont  les  digitations  enclavent  de  gros 
grains,  et  une  quantit~  de  glycog~ne  (gl) progressive- 
ment croissante.  Noyau  (N),  Palade,  Araldite,  "colo- 
ration" au plomb. X  10.000. 
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non color&s  ont  &fi  examin&s sur  un microscope 
OPL,  pour  rechercher  une  5ventuelle  diffraction 
au  niveau des  grains  photog5nes. 
O BSERVATIONS 
L'interpr&ation des images de photocytes donnfies 
au  microscope  51ectronique  est  beaucoup  plus 
difficile qu'on ne pouvait en prfijuger d'apr~s  les 
seules  observations  faites  au  microscope  pho- 
tonique. En effet,  les contours de ces cellules ont 
une  forme  si  tourment6e  qu'ils  ne  peuvent &re 
pr&is5ment  cernfis;  leur  nombreux  desmosomes 
ont des  caract~res  tr~s  particuliers.  Les  organites 
cytoplasmiques,  ~t  l'exception  de  l'appareil  de 
Golgi, sont peu typiques. Enfin, la structure com- 
plexe des grains "photog~nes" exige de nombreuses 
observations pour &re comprise dans l'espace. 
Les  contours  cellulaires.  La  partie  basale  des 
photocytes  est limit5e par l'fipaisse cuticule qu'ils 
filaborent (Fig. 2).  Sur coupes  transversales, celle- 
ci  s'av~re composfie  d'une sfirie  de  strates,  elles- 
m~mes  constitu&s  par  des  chevrons  obliques, 
rfiguli&rement espacSs,  tr~s opaques aux filectrons. 
Lat&alement,  les  contracts  entre  les  cellules 
voisines  se  font  par  simple  apposition  de  leurs 
membranes plasmatiques et l'on n'observe jamais 
de desmosomes au long de ces fronti~res; celles-ci 
suivent des trajets d'autant plus irr5guliers qu'elles 
sont plus 5loign&s de la cuticule. La coh5sion de la 
couche ~pith5liale semble donc n'&re assur5e que 
par ces sinuosit& irrfiguli~res. 
Enfin, dans  leur  partie  apicale,  les  photocytes 
pr&entent de tr~s nombreuses interdigitations avec 
la touche m~diane de l'filytre qui les surplomhe. La 
direction de ces digitations est toujours parall&le 
l'axe cellulaire; mais leur longueur et,  pour  une 
m~me digitation, leur calibre sont trSs  variables. 
Certaines  d'entre  elles  pfin&rent jusque  dans  la 
r~gion infranuclSaire. Les photocytes apparaissent 
ainsi  creus&  de  cavit&  d'autant  plus  larges  et 
nombreuses que l'on en eonsid~re une rdgion plus 
apicale (Figs. 2, 3, et 5). L'identification des cavit~s 
extracellulaires  par  rapport  h  d'autres  v&icules 
cytoplasmiques  repose  sur  deux  caract~res. 
D'abord,  aprSs  fixations au  t&roxyde  d'osmium, 
les espaces extracellulaires contiennnent, aussi bien 
dans  la  partie  moyenne des  61ytres  que  dans  les 
plus  &roites  des  digitations,  des  trainees  irr5gu- 
li&res et spumeuses qui repr5sentent sans doute le 
mucopolysaccharide que l'on peut mettre en 5vi- 
dence, h ces mSmes emplacements, au microscope 
photonique (7)  (Fig.  15); mais sur les coupes pro- 
venant de  mat&iel fix5  par  le  permanganate  de 
potassium,  les espaces  extracellulaires ont  un as- 
pect clair et on n'y d&&le  aucune structure  (Fig. 
16).  En second lieu, les patois des digitations prd- 
sentent  tr~s  fr5quemment soit  des  &r&issements 
en goulet, soit surtout des r~invaginations dont le 
rfisultat  est  de  rapproeher  deux  portions  d'une 
m~me  membrane plasmatique,  par  ailleurs  con- 
tinue. Ces zones d'apposition sont diffdrenci&s en 
desmosomes:  les  deux  membranes  en  regard 
suivent  des  trajets  semblables,  s~pards  par  un 
espace d'5paisseur constante, de l'ordre de 250 A, 
qui  est  occupd  par  une substance moyennement 
opaque  aux  filectrons  et  une  ligne  plus  sombre 
(stratum  mSdian de  Karrer,  renvoi  13)  situ~e h 
5gale distance de chaque membrane plasmatique 
(Figs. 3 et 5). La structure tripartite des membranes 
plasmatiques est particuli&rement nette h ce niveau. 
Chaque desmosome comprend donc un syst5me de 
cinq  feuillets  denses  s~parfis  par  quatre  feuillets 
clairs. Les feuillets denses externes des desmosomes 
(en fait les feuillets internes des membranes plas- 
matiques), ne sont pas doubl& du cStfi cytoplasmi- 
que par des "plaques" denses, comme c'est le cas 
dans les "maculae adhaerentes"  d&rites dans de 
nombreux types de cellules 5pith~liales (voir, par 
exemple,  Farquhar  et  Palade,  renvoi  14). 
Vers  chaque  desmosome  convergent  des  fais- 
ceaux groupant un nombre considdrable de fibril- 
les; leur orientation est g~n&alement parall~le aux 
desmosomes;  leur  longueur  atteint  plusieurs  mi- 
crons.  En coupes longitudinales, apr~s fixation au 
t&roxyde d'osmium, les faisceaux de fibrilles sont 
assez  opaques  aux  dlectrons;  ils  ne  pr~sentent 
aucune striation p&iodique mais sont irr6guliSre- 
ment  parsemSs  de  tout  petits  granules  sombres. 
Les  faisceaux  sont  particuli&rement  nombreux 
dans la  pattie  moyenne des  filytres,  entre l'assise 
6pith5liale  inffirieure  et  supSrieure.  Ils  sont,  1~, 
situds dans de tr~s longs prolongements cellulaires 
qui ont souvent la forme d'une massue port~e par 
un &roit p~doncule et qui peuvent ne pas contenir 
d'autres organites eytoplasmiques. Dans les r~gions 
plus basales des cellules @ith~liales et notamment 
des photocytes,  les faisceaux de  fibres constituent 
Pun des 51~ments  cellulaires les plus fr6quents. Ils 
passent  ~t proximit5  imm5diate ou au contact de 
tousles  autres  organites,  y  compris  des  grains 
photog~nes (Figs. 3 7t 5). 
Les  noyaux  sont  situfis  au  tiers  basal  des 
photocytes,  en  fait  plus  bas  encore  si  l'on corn- 
138  THE JOURNAL  OF  CELL BIOLOGY  •  VOLUME 31, 1966 FIGURE 3  R6gion moyenne d'un photoeyte de Lagisea.  Autour d'un lobe du noyau  (N)  bord6 de son 
enveloppe  caract6ristique,  le  cytoplasme  du  photocyte est  travers6 par  de  nombreuses digitations  (e) 
provenant de l'espace moyen de l%lytre. Ces digitations extracellulaires pr6sentent elles-m~mes des r6in- 
vaginations qui permettent l'accolement en desmosomes (d) de deux pm'tions r6fl6chies de la mgme mem- 
brane plasmatique. Des faisceatix de fibrilles (f), de m~me orientation g6n6rale, convergent vers les des- 
mosomes.  Le cytoplasme de cette zone p6rinucl6aire contient de nombreux dictyosomes  (go) form6s de 
piles de saccules entour6es de v6sicules de taille vari6e. Le r6ticulum endoplasmique banal est repr6sent6 
par des citernes de forme irr6guli6re,  bord6es parfois sur une courte longueur de ribosomes. Quatre grains 
photog6nes sont pr6sents, en tout  ou en partie,  sur la micrographie; ils  sont sectionn6s selon diverses 
orientations. Dans le grain le plus grand, dont la section s'inscrit approximativement dans un cart6, des 
"dfifauts de maille" rompent la r6gularit6 de la disposition paracristalline.  Quelques mitochondries (m), 
aux contours assez irr6guliers, sont situfes dans des  zones  cytoplasmiques  quelconques;  les granules  de 
glycogbne  (gl)  sont particuli6rement abondants  et bien  mis en 6vidence par la "coloration" auplomb. 
Palade, Araldite, uranium et~ plomb.  X  25.000. 
prend  les  plus  longues  digitations  apicales  dans 
l'fivaluation de hauteur de ces cellules. Leur forme 
est  assez  irr6guli~re  et  ils  prfisentent deux  ~t  trois 
lobes  bien  marqu6s;  ils  poss~dent  un  ou  deux 
nuclfioles  (Figs.  2  et  3). 
La  chromatine  est  irr~guli~rement  dispos~e  en 
mottes;  sa  rfipartition est  plus  continue contre  le 
feuillet  interne  de  l'enveloppe  nucl~aire;  elle 
s'interrompt au niveau des pores nuclfiaire.  Ceux- 
ci  sont  peu  abondants:  on  en  observe  rarement 
J. M. BASSOT  Microtubules Paracristallins  des Photocytes  139 FIGURE 4  Groupe de grains indus dans une digitation apicale d'un photocyte de  Lagisca. La  digitation 
est entour6e et travers6e par de nombreux espaccs extraccllulaires  (e) ; certains de ces espaces sont ~ leur 
tour  travers6s  par  des  digitations  cytoplasmiques  plus  petites,  contenant  des  faisceaux  de  fibrilles (f) 
issues de desmosomcs.  Les grains ont un aspect effrang6, dfi ~ la d6sorganisation sur les bords des micro- 
tubules  qui les constituent.  Paladc,  Aralditc,  ac6tate  d'uranyle.  )<  17.500. 
plus de  quatre  ou cinq sur  une coupe  m6diane  de 
noyau. 
Les mitochondries sont  petites  (0,5  #),  peu  abon- 
dantes,  pauvres  en  crates,  arrondies  chez  Acholod 
(Fig.  5),  plus  allong6es  chez Lagisca (Fig.  3).  Leur 
matrice  contient  une  substance  assez  opaque  aux 
$lectrons,  dispos6e  en trainees  mal d~limit~es. 
Ces  mitochondries  sont  situ6es  principalement 
FmURE  5  Partie moyenne d'un photocyte d'Acholog: relations des grains avec le r6ticu- 
lum endoplasmique.  Comme  chez Lagisca, de  nombreuses  digitations  extracellulaires  (e) 
traversent  le  cytoplasme  du  photocyte.  Les  desmosomes  (d)  sont  form6s  au  niveau 
d'6tranglements  en goulets ou de reploiements de ces espaees. Les  fibrilles (f)  convergent 
parall~lement atLx desmosomes.  Les  mitochondries  (m)  ont  une  forme  plus  r6gulibre  que 
chez  Lagisca,  mais  leurs  cretes  sont  moins  nombreuses.  Les  membranes  du  r6ticulum 
endoplasmique  (er) forment des citernes de taille variable  et  de contours irr6guliers;  elles 
ne sort  que tr6s partiellement garnies de ribosomes.  Les  grains ont la m~me architecture 
g6n6rale  que  ceux  de  Lagisca.  L'aspect  de  leur  motif  paracristallin  varie  suivant  leur 
orientation dans la coupe.  La paroi des microtubules  qui les constituent est,  en de  nom- 
breux points  (---) ), continue avec les membranes du r$ticulum endoplasmique.  Acrol6ine- 
formol et Millonig,  Araldite,  uranium et plomb.  X  6~.000. 
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proches des grains photog&nes, mais cette localisa- 
tion n'est pas  pr5ffirentielle et  s'explique simple- 
ment par le nombre 5lev6 et la taille comparative- 
ment  beaucoup  plus grande  des  grains. 
Le r~ticulum endoplasmique est assez bien d~velopp~ 
mais ne forme presque jamais d'ensembles mem- 
branaires  r~guli~rement  align~s  et  calibres.  Ses 
citernes ont, au contraire, des dimensions  variables; 
leurs contours irr~guliers forment  parfois  des  re- 
ploiements  ou  des  invaginations: en  coupe  cer- 
taines  citernes  ont  ainsi  l'aspeet  d'anneaux  qui 
enserrent  une  aire  cytoplasmique  (Fig.  5).  Les 
membranes du r~ticulum endoplasmique ne  sont 
ext~rieurement  garnies  que  de  courtes  sfiries  de 
ribosomes,  comprenant  4  fi  15  de  ces  ~l~ments 
r6guliSrement  espac~s.  On  peut  done,  snr  ce 
mat6riel,  trouver  de  tr&s nombreux exemples  de 
continuit5  entre  la  forme  "lisse"  et  la  forme 
"rugueuse"  du  r~ticulum  endoplasmique.  Les 
eiternes de  ce  r~ticulum endoplasmique contien- 
nent des trainees d'un mat~riel 16g~rement opaque 
aux 5lectrons. Les relations de continuit6 existant, 
dans  la  partie  basale  des  photocytes,  entre  le 
r5tieulum endoplasmique et les grains photog~nes 
seront expos6es lorsque la structure des grains aura 
6t~ d~crite. 
L'appareil de  Golgi est  repr~sent~  par  de  nom- 
breux dictyosomes surtout localisSs dans la partie 
infranucl5aire des photocytes.  Ils sont constitutes 
par l'empilement de 8  ~  10 saccules aplatis  (Fig. 
2);  leurs  bords  sont dilates  et  entour~s de  nom- 
breuses vSsicules dont la taille eroit fi mesure qu' 
elles sont plus 5loign6es des saccules. Ces vfsicules 
semblent migrer  en  direction  de  la  cuticule  et 
participer  h  son 61aboration: les dietyosomes sont 
tout  aussi  nombreux et  bien d~veloppfis dans les 
cellules  banales  de  l'5pith~lium. 
Le  cytoplasme  des  photocytes  contient,  en 
quantit~ variable selon les coupes, les filytres et les 
zones  cytoplasmiques  considSrSes,  des  granules 
fortement colorables par les  complexes  de  plomb 
apr~s fixation au  tStroxyde d'osmium ou  au  per- 
manganate de  potassium et  que l'on peut  inter- 
prater  comme  du  glycog~ne. Les  granules  sont 
agrSgfis par 4 ou 5 en rosettes (forme a  de Droch- 
roans,  renvoi  15).  Dans  la  partie  basale  des 
photocytes,  comme  dans  les  autres  cellules  de 
l'SpithSlium,  le  glycogSne  est  dispersS,  en  plus 
ou  moins  grande  abondance,  dans  les  plages 
cytoplasmiques dont l'emplacement semble quel- 
conque.  An  p61e  oppos5  des  photocytes,  surtout 
ehez  Lagisca, des  quantitSs  tr~s  importantes  de 
glycog~ne entourent parfois les grains photog~nes 
enclav& dans les digitations apicales. 
En r~sumd, les cellules ~pith~liales et particuli~re- 
ment les photocytes sont hfirissfis de longues digita- 
tions apicales. Les faisceaux de fibres qui forment 
un  feutrage  dans  la  partie  movenne des  6lytres 
sont,  en fait, des  tonofibrilles intracellulaires qui 
se  rattachent  fi  des  desmosomes  d'un  type  tr~s 
special: ceux-ci n'unissent que des portions rfiflfi- 
chics  de  la  membrane plasmatique d'une  m~me 
cellule.  L'ensemble des  organites  cytoplasmiques 
classiques  (ergastoplasme,  rfiticulum  endoplas- 
mique  lisse,  appareil  de  Golgi,  chondriome)  est 
pr~sent dans les photocytes. 
Les Grains & M i~rotubles 
L'aspect  gdn&ral  des  grains  photog~ncs,  sur 
coupes ultrafines, 5voque celui de eottes de mailles 
ou  de  tissus  "tricotSs"  selon des  "points"  variSs 
(Figs. 3 ~ 7); ces comparaisons sont suggSrSes par 
la  rSp&tition  uniforme,  sur  toute  la  surface  ob- 
servable  d'un grain,  d'un motif dans  lequel  do- 
minent les  lignes courbes. 
Les grains sont parfois limit,s suivant des droites 
qui  forment  entre  eIIes  des  angles  nets  (Fig.  3). 
Ainsi, certains grains s~inscrivent dans des carr~s, 
des losanges, des triangles, ou des hexagones. Bien 
que  les  grains  ne  diffractent  pas  les  ~lectrons, 
d'autres  observations  accr~ditent  leur  caract~re 
cristallin: ils pr5sentent fr~quemment des "ddfauts 
de  maille"  on des  plans de  dislocation ais~ment 
rep~rables puisqu'ils interrompent,  sur une petite 
surface,  la  monotonic  du  motif  architectural. 
Beaucoup des plus gros grains sont form,  s par  lc 
mhciage de deux ou plusieurs grains dont chaeun 
est identifiable par l'aspect de son motif fondamen- 
tal. 
La  diversit5 des  motifs observes s'explique suf- 
fisamment en tenant compte du fait que les grains 
n'ont  aucune  orientation  privilSgiSe  dans  les 
photocytes.  Lors  de  la  confection des  coupes,  ils 
sont  sectionnSs  par  des  plans  quelconques  qui 
n'ont que tr~s peu de chances d'etre parall~les aux 
plans r~ticulaires. Lorsque c'est le cas,  les images 
obtenues sont les plus clairement lisibles parce que 
leur motif pr~sente le plus grand nombre d'axes de 
symfitrie. C'est de celles-ci qu'il a  surtout 6t5 tenu 
compte pour d~finir le motif du rfiseau. Mais, dans 
tousles  cas,  l'interpr~tation des  images  est  com- 
pliqu~e du far que les coupes, m~mes les plus fines, 
ont une 6paisseur sup5rieure aux distances rSticu- 
laires,  de  sorte  que  l'on observe  toujours  simul- 
142  TI~  JOURNAL  OF  CELL  BIOLOGY •  VOLUME 31, 1966 FmVRE  6  Relation des grains avec le noyau.  La eontinuitfi des patois des microtubules constituant le 
grain (G) avec le feuillet externe de l'enveloppe du noyau (N) est bien visible en cinq points ( --~ ). Ccr- 
tains microtubules, sur la gauche de la micrographie, s'abouchent en outre dans une citerne de r~ticulum 
endoplasmique (er). Remarquer, sur la droite du grain, la disparition du produit contenu  ~ l'intfirieur des 
microtubules lorsque ceux-ci qaittent la limite du grain,  po,  pore nucl~aire;  f, fibrilles;  e, espace extra- 
cellulaire bord~ par la membrane plasmatique du photocyte.  Lagisca, Palade, Araldite, uranium et plomb 
X  81.000. 
tan6ment  au  moins deux  plans  superpos6s  dans la 
m~me image. 
L'interpr6tation  structurale  qui est propos6e ci- 
dessous  a  ~t~  retenue  car  elle  peut  expliquer  la 
majorit6  des  images  rencontrfies  et  permettre  de 
d6finir  approximativement  l'orientation  du  plan 
de coupe d'un  grain  quelconque. 
Chaque  grain est constitu6 par un  ensemble de 
microtubules  dont  les  dimensions,  les  trajets  et  la 
disposition  relative,  rigoureusement  d6finis,  des- 
sinent  un  motif  fondamental  rfip6t6  dans  Pen- 
semble  du  grain  (Fig.  8). 
Les microtubules  ont  une  section  circulaire,  d'un 
diam~tre  de  200  A  environ.  Leur  paroi  a  une 
~paisseur de l'ordre de 60 A; elle peut parfois ~tre 
r6solue,  m~me  apr~s  fixation  au  t6troxyde  d'os- 
mium  en  trois  feuillets:  l'interne  et  l'externe 
osmiophiles,  d'une  6paisseur  approximativement 
identique,  enserrent  un feuillet osmiophobe  (Figs. 
7 et 13); leur ensemble forme donc une membrane 
unitaire au sens de Robertson (48).  Cependant, cet 
aspect  tripartite  de  la  paroi  ne  peut  6tre  observ6 
que dans  de rares  cas  d'orientation  favorable,  et 
sur  de  tr~s  courts  tron§ons.  L'espace  cylindrique 
dflimit6  par  cette paroi  mesure  40  A  environ de 
rayon;  il  est  rempli  d'une  substance  homog~ne, 
16g~rement  opaque  aux 61ectrons. 
Chaque tube suit,  probablement  dans  un  plan, 
une  courbe  ~lastique r6guli~re,  dont  la  p~riode 
moyenne  est  de  800  A  environ  et  l'amplitude  de 
l'ordre de 400 h 430 A. Cette amplitude, constante 
dans  chaque  grain,  semble  varier  d'un  grain 
J. M. BASSOT  Microtubules Paracristallins des Plwtocytes  143 FIGURE 7  Aspect  d'un  grain  dans  la  partie  supranuel6aire  d'un  photocyte  d'Acholo~. Le  grain  eat 
sectionn6 par un plan oblique mais proche d'un plan perpendiculaire aux plans dans lesqucls s'inscrivent 
lea  trajets  des  microtubulcs.  Du  glycog~ne  est  pr6sent  au  centre du grain, dans un d6faut de maille. 
Le grain est m~tcl6 avec un autre grain d'orientation diff6rente, situ6 sur sa droite, et il semble que les 
m6mes microtubules participent K l'6dification des deux grains.  Acrol6ine-formol et Millonig,  Araldite, 
uranium et plomb. X  81.000. 
l'autre dans une  assez  large  mesure,  compte  tenu 
de  l'obliquit~  possible  du  plan  de  la  courbe  par 
rapport  au  plan  de  la  coupe.  De  plus,  la  courbe 
6lastique  (analogue  ~  celle  que  l'on  obtient  en 
courbant plusieurs fois une lame de scie et en main- 
tenant deux forces ~gales et opposfies ~ ses extr~mi- 
t6s) peut ~tre plus ou moins pincfie; fitirfie, sa forme 
est  proche  d'une  sinusoide;  le  plus  souvent,  elle 
dessine  une  "grecque"  curviligne;  lorsque  sa 
p6riode se resserre encore pour  une  m~me ampli- 
tude,  ses  boucles enserrent des cerles presque  fer- 
m6s (Fig. 9). 
Dans  un m~me plan, une sfirie de microtubules 
suivent  des  eourbes  similaires  dont  les  axes  sont 
parallfiles  et  s~par~s  d'une  distance  moyenne  de 
800 A. Toutes les courbes de ce plan sont en phase 
les  unes  par  rapport  aux  autres;  c'est-~-dire  que 
leur  points d'amplitude  maximum  sont  situ6s sur 
des droites qui forment un angle constant avec les 
axes  des  courbes.  Cet  angle,  peut ~tre  droit,  est 
plus  probablement  de  l'ordre  de  80  °,  Le  plan 
ainsi dfifini est r6p~t6 dans l'ensemble du grain 
une  ~quidistance  de  600  ~  800  A.  Les  courbea 
correspondant  ~  deux  plans  voisins sont  d6calfies 
d'une demi-p~riode l'une par rapport ~t l'autre; de 
plus,  leurs  axes,  tout  en  restant  parall~les,  sont 
d~cal~s d'une demi-amplitude, soit environ 200 A. 
Seuls donc, les plans d'ordre n, n  +  2, n  -t- 4,  etc. 
se  reproduisent  par  projection  sans  doute  ortho- 
gonale. Le motif structural fondamental comprend 
ainsi  un  ensemble  de  quatre  microtubules  des- 
sinant  une  courbe  ~lastique  d'amplitude  et  de 
p~riode d6finies (Fig. 8). 
Lorsque le plan de coupe est sensiblement paral- 
l~le au plan dans lequel s'inscrivent les trajets des 
courbes  d'une  s6rie  de  microtubules  (Figs.  10  et 
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dans les grains.  Les trajets de cinq microtubules seule- 
ment sont repr~sent6s, en tout ou pattie, pour rendre plus 
intelligible leur  disposition  relative.  Les  microtubules 
situ6s  dans  un m6me  plan  d$crivent  des  courbes  qui 
sont  en  phases  les  unes  par  rapport  aux  autres.  Les 
courbes  des  microtubules  situ6s  dans  les  plans  im- 
m6diatement  voisins  sont  d~cal6es en  p6riode  et  en 
amplitude. 
13),  ces  trajets  peuvent  ~tre  assez  prfcis6ment 
d6finis.  Cependant,  la  superposition  des  images 
des microtubules  situfs clans deux  plans  successifs 
(donc  d6cal6s  en p6riode  et en  amplitude)  donne 
des figures en huit et en anneaux. 
Lorsque le plan de coupe est perpendiculaire au 
plan pr6c6dent,  les coupes transversales des micro- 
tubules sont disposfes tr~s r~guli6rement aux som- 
mets  de  carrfs  ou  de  losanges  (Figs.  11  et  12). 
On peut  souvent observer les tron~ons de courbes 
qui relient deux  ~  deux  les  sections  des  microtu- 
bules. 
L'examen du  bord  des  grains  permet de cons- 
tater  que,  tr6s  fr6quemment,  les  microtubules 
appartenant  ~ m~me plan  et peut-~tre ~ des plans 
diff6rents  sont continus,  comme le sont des ills de 
laine de plusieurs rangs successifs d'un tricot (Fig. 
10).  Chaque grain n'est  done  probablement  con- 
stitufi que par un nombre restreint de mierotubules 
qui passent et repassent dans l'~paisseur du grain en 
se  conformant  chaque  lois aux  imp6ratifs  de  dis- 
tance et de rfigularit6 du motif cristallin. 
Les microtubules ont un aspect "vide" lorsqu'ils 
ont  ~t~" fix6s  au permanganate.  Apr~s fixation au 
t~troxyde  d'osmium  et  coloration  au  plomb,  5 
l'uranium  et  aussi  ~  l'acide  phosphotungstique, 
l'augmentation  de  leur  densit~  g6n6rale  est  cer- 
tainement due, pro parte, h la mise en ~vidence d'un 
produit  contenu  dans  leur lumi~re.  I1  est  difficile 
de pr~ciser les earact~res de ce produit du fait de sa 
disposition  sous  de  tr~s  faibles ~paisseurs  (80  A). 
I1 semble uniform6ment r~parti et n'est absent des 
mierotubules que lorsque ceux-ei quittent la limite 
du  grain  pour  s'aboucher  au  r6ticulum  endo- 
plasmique (Fig. 6). 
Les grains contiennent,  en outre,  une substance 
"fondamentale"  situ~e  entre  les  microtubules. 
Cette substance,  d'apparenee  homog~ne,  tr~s net- 
tement  plus dense  que  le cytoplasme  qui entoure 
les grains,  n'est pr6sente que dans les grains et n'y 
fait jamais  d~faut.  Mais  sa  r6partition  n'est  pas 
uniforme:  elle  manque  dans  les  concavit~s  dfili- 
mitres par les microtubules, aux endroits oh eeux-ci 
manifestent  leur  plus  forte eourboure.  Cet 6clair- 
cissement limit~ et r~guli~rement r~p6t6 contribue 
crier  l'impression  fallacieuse  d'un  enchev~tre- 
ment  d'anneaux  lorsque,  sur  des  coupes  plus  ou 
moins  obliques,  plusieurs  plans  de  microtubules 
sont observ6s simultan6ment  (Figs. 6 et 10). 
Rapports et Evolution des Grains 
L'aspect g~nSral des grains et les relations qu'ils 
peuvent  contracter  avec  d'autres  ~15ments  eyto- 
plasmiques  diffSrent  notablement  suivant  la  zone 
cytoplasmique  eonsidfrSe.  On  peut  distinguer 
plusieurs 5tapes dans ees variations qui, cependant, 
s'effeetuent  progressivement  au  long  de  l'axe 
longitudinal  des  photoeytes.  I1  faut  en  outre, 
signaler  que  suivant  les  ~lytres  ou  les  individus 
eonsid~r5s,  l'aspect  de  l'ensemble  des  grains  des 
photocytes peut ~tre plus ou moins d5cal6 vers l'un 
des  p61es  de  cette  ~volution. 
1.  I1 n'existe pas de grains dans  la zone la plus 
basale des photoeytes  (Fig. 2).  Comme dans le cas 
des  cellules  hypodermiques  banales  de  l'6lytre, 
Fmm~  9  Sch6ma  des  diff6rents  types  de  courbes 
r6alls6es  par  les  microtubules  des  grains.  Le  passage 
d'un type de courbe h l'autre est probable.  Mais, dans 
un  grain  donn6,  tousles  microtubules  ne  dessinent 
qu'un seul type de courbe, le plus souvent une courbe 
"61astique" (partie droite de la figure). 
J. 55. BAssoT  Microtubules Paracrislallins des Photocytes  145 FIGUItE 10  Le grain repr6sent6  sur eette mierographie est seetionn6 par un plan sensiblement parall~le 
au plan dans lequel s'inserivent les trajets des eourbes d'une s6rie de mlerotubules. Deux plans de micro- 
tubules sont pr6sents  dans l'6paisseur de la coupe et leurs images sont souvent superpos6es.  En observant 
le bord sup6rieur  du paraeristal,  on peut remarquer que les mierotubules d'un in,me plan ou des plans 
superpos6s  sont fr6quemment eontinus  ( ~  ). La r6partition du produit situ6  entre les mierotubules est 
h~t6rog6ne;  ee produit  fait d6faut  dans  les  boueles  dessin6es  par  les  mierotubules.  Acholo&  Aerol~ine- 
formol et Millonig, Araldite, uranium et plomb.  X  90.000. 
cette  zone,  riche  en  dictyosomes  et  en  v6sicules 
dont  la  taille  va  croissant  "h mesure  qu'elles sont 
plus proches de la base,  est probablement  entifire- 
ment impliqu~e dans  la formation  de la cuticule. 
2.  En remontant au long de l'axe cellulaire vers 
la r6gion cytoplasmique infranucl6aire, on observe 
les premiers 616ments du chondriome et du  r6ticu- 
lum  endoplasmique,  lisse  ou  granulaire;  c'est 
aussi dans cette zone que l'on trouve les plus petits 
grains identifiables. Ceux-ci ont toujours une forme 
g6om6trique  r6guli~re,  souvent  triangulaire;  leur 
structure  paracristalline  est  r6alis6e  d'embl6e.  A 
mesure que l'on observe une zone plus 61oign6e  de 
la  cuticule,  les  grains  sont  de  plus  en  plus  gros. 
Fr6quemment  les  parois  des  microtubules  qui  les 
constituent sont continues avec les membranes  du 
r6ticulum endoplasmique (Fig. 5). 
Autrement dit, d~s qu'ils sortent de la limite d'un 
grain,  un  ou  plusieurs  des  microtubules  ondulSs 
qui  le  constituent  s'~vasent  brusquement  et  d5- 
houchent  darts  une  citerne  beaucoup  plus  vaste, 
aux  contours  irr~guliers,  dont  la  membrane,  lisse 
sur  la  plus  grande  partie  de  son  trajet,  porte  de 
place  en  place  quelques  courtes  rang6es  de  ribo- 
somes. Ces images de continuit6 entre le r6ticulum 
endoplasmique  lisse  ou  granulaire  d'une  part,  et 
les tubules des grains d'autre part,  sont fr6quentes 
dans  toute  la r6gion p6rinucl6aire  des photocytes. 
Certains grains, situ6s ~ proximit6 imm6diate du 
noyau,  lui  sont  appliqu6s  par  une  de  leur  face, 
parfois  m~me  enserr6s  entre  deux  lobes formant 
d6pression.  Lorsque  l'incidence  de  la  coupe  est 
favorable, il est possible d'observer dans ces grains 
juxtanucl6aires  une continuit6  entre  les parois de 
certains de leurs microtubules et le feuillet externe 
de l'enveloppe nucl6aire (Fig. 6). Ainsi, la lumi~re 
des microtubules communique soit avec les citernes 
du  r6ticuluin  endoplasmique,  soit  avec  l'espace 
p~rinucl6aire. 
3.  C'est dans  la r6gion cytoplasmique supranu- 
cl6aire que sont situ6es les plus gros grains mono- 
cristallins.  Leurs  contours  sont  encore  fr6- 
146  THE  JOURNAL OF  CELL  BIOLOGY  •  VOLUME 81,  1966 FIOURES 11 et 1~  M~elages  entre les grains.  Dans les deux figures, les grains sup+rieurs  sont sectionnGs 
par des plans identiques et perpendiculaires au plan de la Fig.  10.  Ce dernier plan, approximativement 
parall61e au trajet des microtubules, se retrouve dans le grain situ6  ~ la pattie inf6rieure  de la Fig. 1+~. gl, 
glycog6ne; f, fibrilles.  Acholog. Acrol6ine-formol  et Millonig, Araldite, uranium et plomb.  X  90.000. 
F1ovam  13  D6tail de la Fig. 10. La structure tripartite de la paroi des microtubules peut ~tt'e observ6e 
sur quelques courts tron+;ons ( --+ ).  )<  150.000. 
FIGURE 14  Portion d'un grain, situ6 dans la partie apicale d'un photoeyte, en d$but de d6sorganisation. 
En plusieurs  endroits, la r6gularit6  de la disposition des microtubules est alt6r6e et il existe des coalescences 
entre microtubules voisins ( --+ ).  Lagisca  Millonig, Epon, uranium et plomb.  )<  63.000. 
quemment  polygonaux,  mais  plus  ou  moins  cur- 
vilignes.  Les  relations  de  continuitfi  entre  les 
microtubules  et  le  r6ticulum  endoplasmique  ne 
s'observent  plus  que  rarement.  Souvent,  ces  gros 
grains pr~sentent  des "d~fauts de maille" qui sont 
dus soit ~t la coalescence de plusieurs microtubules 
appartenant  ~  des plans  diff~rents,  ce qui a  pour 
r~sultat de former une v~sicule irr~guli~re remplie 
du m~me produit que celui qui est present dans la 
lumi~re des microtubules, soit, au contraire,  ~t une 
dislocation des microtubules qui laissent apparaitre 
un  plus large volume du "ciment" intertubulaire. 
Ces derniers  espaces contiennent  parfois  quelques 
formations  en  rosette  de  glycog~ne  (Fig.  7)  ou, 
beaucoup  plus  rarement,  une  flaque  ovo~de par- 
ticuli~rement osmiophile qui repr~sente  probable- 
ment une inclusion lipidique (Fig.  15). 
4.  Dans une  rfigion plus apicale des photocytes, 
les  interdigitations  avec  la  zone  moyenne  de 
l'~lytre deviennent  extr~mement  fr~quentes et im- 
J. M. BASSOT  Microtubules  Paracristallins des Ph~>tocytes  147 FIGURE 15  Digitations apicales  d'un  photocyte  de  Lagisca. Les  digitations  cytoplasmiques  sont  en- 
tour6es de larges  espaces  extracellulaires (e) qui contiennent des train6es de produit probablement  glu- 
cidique. La digitation centrale contient un gros grain dont la structure  paracristalline  semble intacte, 
l'exception de quelques "d6fauts de maille," et qui est centr6 autour d'une goutte  lipidique.  L'aire cyto- 
plasmique restante de cette digitation contient une quantit6 consid6rable  de glyeogbne  (g/);  sous  cette 
digitation prineipale, une autre  digitation  enserre  un  grain  dont  la  structure extr~mement alt6r6e  ne 
peut plus ~tre analys6e.  Enfin,  d'autres  digitations, provenant  toujours des  photoeytes,  ne contielment 
pratiquement que des faiseeaux de fibrilles  (f). Palade, Araldite, uranimn et plomb.  X  *20.000. 
portantes.  Elles  ont  pour  effet  d'enclaver  des 
groupes  de grains  dans  des  poches  cellulaires qui 
ne sont plus reli6es que par de fins p~doncules  h la 
masse  cytoplasmique  sousojacente,  p6rinucl~aire 
(Figs.  2  et  15).  Dans  les  poches  cytoplasmiques 
ainsi individualis~es, les mitochondries sont excep- 
tionnelles  et  le  r6ticulum  endoplasmique  granu- 
laire toujours absent.  Seuls coexistent des faisceaux 
de  tonofibrilles  qui  s'attachent  aux  nombreux 
desmosomes,  des  grains  photog~nes  et,  souvent, 
d'importants  amas  de  glycog6ne  (Figs.  15  et  16). 
Ce  glycog6ne se  pr6sente  sous  forme  de  granules 
agr~g6s  en  rosettes,  analogues  ~t  ceux  que  l'on 
trouve dans les d6fauts de maille de certains grains 
et dans le cytoplasme basal des cellules ~pithfiliales. 
II  est  extr~mement  abondant  dans  les digitations 
apicales  de  Lagisca, plus  inconstant  chez  Acholoe. 
Chez ce dernier animal, la membrane plasmatique 
enserre  les grains  et  les  faisceaux  de  fibres  en  ne 
laissant qu'un espace restreint  de  hyaloplasme;  les 
grains  se  trouvent  ainsi  tr~s  proches  des  espaces 
extracellulaires  caractfiris6s,  comme  cela  a  d~jh 
6t6 rappel6, par la pr6sence d'une substance muco- 
polysaccharidique. 
Les grains photog~nes  apicaux  sont toujours  en 
voie de d6sorganisation: 
Chez Lagisca, la  r6gularit~  du  motif architectu- 
ral  qui  r~git  la  disposition  des  microtubules  est 
alt6rfie  au  point  que  parfois,  les  microtubules 
enchev~tr~s ne sont plus alignfis suivant aucun axe 
d6terminable.  Puis  les  contours  m~mes  des  tu- 
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les grains sont transform6s en une masse tr~s dense 
dans  laquelle  on  ne  distingue  plus  que  quelques 
616ments  membranaires  dispersfis  ~h  et  l~t, sans 
qu'il  y  ait  formation  de  figures  lamellaires  de 
type my61inique (Fig.  15). 
Parfois chez Lagisca  mais surtout chez Acholo~, les 
images  de  d6sorganisation  ne  s'observent  qu'au 
bord des grains dont l'aspect effrangfi est compara- 
ble en quelque  sorte  h  celui  d'un tissu qui aurait 
6t6 coup6; autrement dit, les microtubules ondul6s 
qui constituent les grains eux-m~mes gardent leur 
disposition  r~guli~re  et  paracristalline,  et  c'est 
seulement  h  la  limite  des  grains  que  les  m~mes 
microtubules  prennent  brusquement  un  trajet 
approximativement  rectiligne.  Ces  microtubules 
d~sorganis6s  sont  souvent  continus  avec  ceux 
d'un  grain  proche  (Fig.  14).  Parfois,  plusieurs 
microtubules  voisins  fusionnent  pour  former  des 
citernes  irr6guli~res  que  l'on  peut  assimiler h  du 
r6tlculum endoplasmique  (Fig.  16). 
En  r~sum~, les  grains  pr6sentent  une  tr~s  nette 
6volution  au  long  du  grand  axe  des  photocytes. 
C'est  dans  la  partie  basale  de  ces  cellules  qu'ils 
semblent  prendre  origine  par  une  transformation 
des  616ments  membranaires  du  r6ticulum  endo- 
plasmique.  Les  grains  situ6s  dans  la  r6gion  im- 
m6diatement  supranucl6aire  pourraient  6tre con- 
sid6r6s  comme  des  grains  parvenue  h  maturit6. 
Ceux qui sont enclavfs dans les digitations apicales 
des photocytes  montrent  diff6rents types d'altfra- 
tion  structurale.  Ces  derniers  grains  sont  situfs  ~t 
proximit6  d'amas  de  glycog~ne,  de  nombreux 
faisceaux  de  fibres  issus  des  desmosomes  et  sont 
proches aussi des espaces extracellulaires. 
DISCUSSION 
Les seulcs  donnSes  de la  microscopie photonique 
amenaient  h  consid6rer  les grains  acidophiles des 
cellules lumineuses des Polynognae comme des grains 
de s~cr[tion: en  effet,  ces  grains  sont  diffSrents de 
tousles  autres  organites  cytoplasmiques;  ils  sont 
nettement limitSs et bien caractSris6s par l'ensem- 
ble  de  leurs  r6actions  histochimiques  et  de  leurs 
affinit6s  tinctoriales.  Leur  taille cro~t  au  long de 
l'axe cellulaire et ils semblent s'accumuler dans la 
partie apicale des photocytes. 
Mais  l'examen  au  microscope 61ectronique  fait 
apparaltre  plusieurs  structures  dans  les  m~mes 
entitds;  h  savoir:  un  syst~me  membranaire  orga- 
nis6 en microtubules,  une subtance contenue dans 
la lumi~re des microtubules et enfin une substance 
ext6rieure  aux  microtubules.  I1  y  a  donc  lieu 
de  discuter  des  rapports  possibles  de  ces  cons- 
tituants  et  entre  eux  et  avec  d'autres  organites 
cytoplasmiques  avant  d'envisager  leur  nature  et 
leur fonction possible. 
L'architecture des grains,  peut,  nous l'avons vu, 
se ramener h la r6p6titon  d'un motif fondamental 
suivant  des  axes  formant  entre  eux  des  angles 
d6finis. Ces caract~res d6finissent, en principe, une 
organisation  cristalline.  I1  est  bien  6vident  cepen- 
dant que le terme cristal ne peut s'entendre ici avec 
l'acception  rigoureuse  qui  lui  connaissent  les 
minfralogistes.  Les  dimensions  du  motif observa- 
ble sont,  de tr~s  loin,  sup6rieures  aux  dimensions 
r6ticulaires  d'une  organisation  atomique  ou ioni- 
que.  Au  microscope  polarisant,  les  grains  ne 
pr6sentent  pas  de  bir6fringence  notable  et  la 
m6thode de diffraction au microscope 61ectronique 
ne  permet  pas  de  d6celer  h  leur  niveau  une  or- 
ganisation  cristalline  au  sens  classique  du  terme, 
c'est-h-dire une organisation qui serait sous-jacente 
h celle qui peut ~tre observ6e. 
Pour tenir compte de ces caract~res, je propose 
de qualifier cette structure de paracristalline. 
Le constituant  membranaire qui forme la paroi 
des  microtubules  ondul6s  poss~de  une  structure 
tripartite.  Les difficult6s de confection des coupes, 
surtout  apr~s  fixation  au  permanganate,  et  la 
raret6  des  images  dans  lesquelles  une  portion  de 
microtubule  suffisamment  droite  et  longue  est 
favorablement  orient6e  dans  la  pr@aration,  ex- 
cluent  la  possibilit6  de  mesurer  avec  pr6cision 
l'~paisseur des feuillets et de caract6riser  ainsi ces 
membranes  par rapport  aux types de membranes 
cytoplasmiques  distingu6es  par  Sj6strand  (16)  ou 
Yamamoto (17), par exemple. 
Cependant,  les  relations  de  continuit[  que  pr~- 
sentent  les membranes des microtubules soit avec 
celles du r6ticulum endoplasmique lisse ou granu- 
laire,  soit  avec  le  feuillet externe  de  l'enveloppe 
nucl6aire,  d6montrent  sans  aucun  doute  que  les 
tubes  sont  une  forme  particulibre  de  r6ticulum 
endoplasmique.  La conception unitaire de r6ticu- 
lum  endoplasmique  d6coule  d'arguments  mor- 
phologiques,  notamment  de  la  continuitfi  qui 
existe entre difffirentes membranes  du cytoplasme 
(18). La continuit6 des microtubules avec le r6ticu- 
lum  endoplasmique  lisse ou granulaire  et  avec le 
feuillet externe de l'enveloppe nucl~aire apporte un 
argument  suppl6mentaire  en faveur de la parent6 
de ces structures.  I1  parMt donc  16gitime d'inter- 
pr6ter  les  parois  des  microtubules  comme  un 
J. M. BAsso~  Microtubules Paracristallins  des Phvtocytes  149 FIGUUE 16  Digitations apiealcs  d'un photoeyte d'Acholo6". L'alt6ration de  structure  des  grains porte 
sur l'agencement des microtubules situ6s profond~ment aussi bien que  sur  ceux  qui  sont  au  bord  des 
grains.  Ces  derniers tubules  tendent £  reformer un  r6ticulum endoplasmique lisse,  tr6s  irr6gulier.  La 
fixation au permanganate ne conserve pas  le  produit extracellulaire  (e)  et  les faisceaux  de  fibres  (f), 
issues des desmosomes (d) sont moins contrast6s qu'apr6s lcs fixations au t6troxyde d'osmium,  gl, glyco- 
gfine. Permanganate de potassium, Araldite, plomb.  )<  ~6.000. 
organite  cytoplasmique,  assimilable ~ l'ergastoplasme 
ou au rfiticulum lisse banal. 
Selon  cette  conception,  seuls  les  produits 
d'apparence amorphe contenus dans la lumi~re des 
microtubules  et  dans l'espace qui  les  sfipare  peu- 
vent ~tre consid~rfis comme des produits  de s&r~tion 
au  sens  large  du  terme,  c'est-~-dire  des  produits 
r~sultants  d'une  activit~  ~laboratrice  spficifique, 
qu'ils soient synth~tis~s ou seulement accumulfis au 
niveau des grains photog~nes. 
La  prfisence  d'un  produit  dans  la  lumi~re  des 
microtubules est certaine; son opacit~ aux filectrons 
est plus filevfie que celle du produit qui est contenu 
dans  les  citernes  du  r~ticulum  endoplasmique. 
Mais seule une ~tude effeetufie avec des techniques 
radioautographiques  pourrait  pr~ciser le  r61e res- 
pectif  des  parois des microtubules et de celles du 
r~ticulum endoplasmique banal dans l'61aboration 
de  ces  produits  et  mettre  en  ~vidence  une ~ven- 
tuelle migration d'un syst~me ~ l'autre. 
L'interpr6tadon comme produit de s6cr6tion de 
la  substance  situ6e tt  l'ext~rieur des  microtubules 
soul6ve  deux  objections.  D'une  part,  il  ne  serait 
pas  conforme  aux  id6es  g6n6ralement  admises  ti 
l'heure actuelle de consid6rer que cette substance 
r6sulte  de  l'activit~  61aboratrice  des  parois  des 
microtubules puisqu'ellc leur est ext6rieure. D'au- 
tre part, le produit fait r6guli~rement  d6faut  dans 
les  concavit6s  des  m6andres  des  microtubules; 
cette  distribution  h6t~rog6ne  s'accorde  mal  avec 
le  caract6re  amorphe  que  l'on  peut  ~  priori  at- 
tendre d'un  produit  de s6cr6tion. 
I1  est  possible  que  le  produit  en  question  soit 
simplement  une  sorte  de  ciment  intertubulaire. 
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ment sa  permfabilit6 aux substances susceptibles 
de  rfagir  lors  de  la  r6action lumineuse avec  le 
produit contenu dans la lumi~re des microtubules, 
pourraient lui faire attribuer un  r61e plus impor- 
tant que celui de simple soutien. 
En r£sumd, un organite cytoplasmique fait partie 
intfgrante de ces grains qui, au microscope photo- 
nique, pouvaient &re  interpr6t6s d'une  mani~re 
plausible  comme  des  grains  de  s6cr&ion.  Sa 
structure  microtubulaire a  pour  cons6quence la 
r6partition de deux substances de part et d'autre 
d'autre d'un syst~me membranaire. 
Gr~tce  ~t  leur  disposition paracristalline, il  est 
possible  de calculer la surface et le volume de ces 
constituants (voir Appendice). On peut ainsi pr6- 
ciser que le produit situ6 dans la lumi&e des micro- 
tubules (produit a)  pr6sente,  au contact du sys- 
t~me membranaire, une surface considfrable par 
rapport ~ son volume, Le produit situ6 ~t extfrieur 
des  microtubules (produit /3)  pr6sente  aussi  une 
tr&  importante  surface  au  contre  la  paroi  des 
microtubules, mais il est 43 lois plus abondant que 
le premier produit. 
A l'heure actuelle, des  microtubules ondulfs et 
organists en paracristaux ne semblent &re connus 
que dans un nombre restreint d'exemples: 
1.  Ils caract6risent les photocytes de toutes les 
Annflides Polyno'inae qui ont &6  examin6es ~ cet 
6gard,  soit  au cours  de  ce  travail,  soit  ind6pen- 
damment  par  Afzelius  (19)  qui  les  a  retrouv6s 
dans le genre Harrnontho~. 
2. Eym6 (20) et Eym6 et Le Blanc (21) ont d6- 
crit, dans les cellules nectarif&es et dans les ovules 
de certaines Renonculac6es, des "inclusions para- 
plasmiques"  qui  ressemblent  de  tr~s  pros  aux 
grains des photocytes par leur forme et leur struc- 
ture en "cotte de maille." Leur relation 6ventuelle 
avec  le  r&iculum  endoplasmique  est  envisag6e 
par ces auteurs. 
3.  Les cellules photor6ceptrices du GastroFoda 
pulmon6 Limax rnaximus contiennent une structure 
form6e de microtubules dont l'agencement  semble, 
~t la  vue  d'une  microphotographie  aimablement 
communiqu& par A.  W.  Clark,  (22)  remarqua- 
blement identique ~t celui qui est r6alis6  chez les 
Polyno~nae. 
Ces  exemples  sont  encore  trop  rares  et  dis- 
parates  pour que l'on puisse  tenter d'en donner 
une interpr&ation fonctionnelle d6finitive. I1  est 
pourtant  frappant  de  constater  que  des  cellules 
6mettrices  (Ann61ides)  ou r6ceptrices  (Limax),  de 
lumi~re puissent poss6der le m~me type de struc- 
tures microtubulaires ondul&s. 
Pour  61argir  le  cadre  de  ces  comparaisons,  il 
faut  ne  consid6rer  que  l'un  des  caract~res  des 
grains  des  photocytes:  leur  structure  paracris- 
talline, ou bien leur homologie avec le r&iculum 
endoplasmique,  ou  encore  leur caract~re  micro- 
tubulaire,  et  enfin discuter  de  leur  implication 
dans le ph6nom~ne de bioluminescence. 
1. Les descriptions de structures cytoplasmiques 
agencfs d'une mani~re paracristalline, quoique peu 
fr6quentes,  concernent  pratiquement  tousles 
organites cytoplasmiques: les chondriosomes dont 
les  cr&es  sont  parfois  tr~s  rfguli~rement  cali- 
br6es,  orient6es et  espacfes  (Pelomyxa carolinensis, 
renvoi 23; cellules germinales de  divers crustac6s 
et de scorpion, renvois 24 ~t 26); l'ergastoplasme 
(cellules  principales  de  la  muqueuse  gastrique 
chez  la  chauve-souris en hibernation, renvoi 27; 
photocytes du t616ost&n  Vinciguerria, renvoi 28); 
le r&iculum endoplasmique lisse (corps  my61oides 
des cellules pigmentaires de la r6tine de grenouille, 
renvoi 29); ou enfin l'appareil de Golgl (glandes 
de Meibomius du rat, renvoi 30). 
L'hypoth&e  selon  laquelle  une  extr&me  sp6- 
cialisation  fonctionnelle  correspondrait  ~  ces 
structures paracristallines est loin d'&re prouv6e, 
chez  ces  quelques  exemples  disparates.  Cette 
hypoth&e serait pourtant particuliSrement s6dui- 
sante dans le cas  des  grains photog~nes des Poly- 
no[nae. L~,  en effet, les paracristaux de r6ticulum 
endoplasmique prennent un d6veloppement con- 
siderable: ils repr6sentent l'616ment cytoplasmique 
figur6  quantitativement le  plus important, et  ils 
sont impliqu6s dans une fonction unique et pr6cise, 
la bioluminescence. 
2.  En ce qui concerne les relations de continuit6 
pouvant exister entre des structures cytoplasmiques 
--qu'elles soient ou non agenc6es  d'une mani&e 
rdp&itive~et  le  r~ticulurn endoplasmique,  il  faut 
citer  ~t  nouveau le  cas  des  corps  my61oMes (29) 
dont les disques constitutifs sont continus A l'abon- 
dant r&iculum endoplasmique  lisse qui les entoure. 
De nombreux exemples concernent, en outre, des 
structures tubulaires qui s'abouchent au r&iculum 
endoplasmique  banal. Ce  type  de  formations  a 
&6 observ6  dans des  cellules vari&s  (renvois 31 
~t  39  par  exemple).  Mais  les  tubules,  g6n6rale- 
ment  droits,  sont  dispos6s  d'une  mani&e  peu 
r6guli~re, ou bien n'occupent  qu'une place minime 
daus  les  cellules.  Par  leur  dfveloppement con- 
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reprfsentent,  sans doute,  actuellement, l'exemple 
le  plus frappant  de  spfcialisation microtubulaire 
du rfticulum endoplasmique. C'est le seul exemple 
fgalement oh  une relation de continuit6 entre le 
rfticulum  endoplasmique  lisse,  les  microtubules 
et  de  plus  le  feuillet externe  de  l'enveloppe nu- 
cldaire ait pu ~tre observfe. 
3.  Ces connections doivent faire nettement dis- 
tinguer les microtubules des grains photog~nes des 
autres types de microtubules cytoplasmiques r6cem- 
ment d6crits dans des types cellulaires tr~s divers 
(renvois 40 h 47 par exemple). D'autres arguments 
plaident en faveur d'une difffrence fondamentale. 
Les  microtubules  cytoplasmiques,  tels  que  ceux 
d'abord  dfcrits  par Bernhard  et  de  Harven  (40) 
dans  les  formations  astfriennes,  ont  6t6  observfs 
beaucoup  plus frfquemment depuis  que  s'est r6- 
pandu l'emploi de la glutaraldfhyde ou de l'acro- 
1fine comme agents fixateurs en microscopie 61ec- 
tronique: pour de Thf (44), la bonne conservation 
de ces organites ne serait rfalisfe qu'apr~s ce type 
de  fixation.  Or  les  microtubules des  photocytes 
sont parfaitement conservfs non seulement apr~s 
les fixations directes au tftroxyde d'osmium mais 
encore  apr~s  les  fixations  au  permanganate  de 
potassium. En second lieu, la structure de la paroi 
des microtubules des photocytes  semble bien ~tre 
une  structure  en  "unit  membrane"  au  sens  de 
Robertson  (48),  alors  que  celle des  microtubules 
cytoplasmiques, dans les rares cas (46, 47) oh elle a 
pu ~tre analysfe ~ haute rfsolution, s'av~re consti- 
tufe par une sfrie de sous-unitfis globulaires, cette 
particularit6 fvoquant singuli~rement la morpho- 
logie  des  filaments  axon~matiques  des  flagelles 
(49, 50). 
Enfin, la courbe 5lastique tr~s rfguli~re dessinfie 
par  les  microtubules  des  grains  photog~nes  ne 
semble  jamais  avoir  5tf  signal5e  dans  d'autres 
types  de  microtubules  cytoplasmiques,  qui  ont 
toujours un trajet rectiligne. 
L'ensemble des  caract~res  morphologiques des 
grains des Polyno~nae, h savoir la presence de micro- 
tubules ondulfs,  agencfs d'une mani~re paracris- 
talline  et  continus  avec  le  rfticulum  endoplas- 
mique,  eonf~re  done  une  indfniable  originalitf 
ces formations. 
4.  La  signification physiologique  des  grains  est 
certainement  lifie  au  phfnom~ne de  biolumines- 
cence puisque des formations n'existent que dans 
les  photocytes  et  que  les  autres  organites  cyto- 
plasmiques ont un dfveloppement semblable dans 
les cellules 6pithfliales banales des flytres. 
L'fvolution  morphologique  des  grains  photo- 
g~nes  au  long  de  l'axe  cellulaire  transcrit  tr~s 
probablement des 6tapes de leur formation ou de 
leur utilisation. La signification exacte des aspects 
observfs  demanderait,  pour  ~tre  parfaitement 
6tablie,  l'examen  d'animaux  fixfs  ~  des  temps 
divers  apr~s  le  dfclenchement de  la  biolumines- 
cence, ce qui n'a pas fit6 fait au cours du prfsent 
travail. On peut pourtant proposer d'ores et dfj~ 
l'interprftation suivante. 
Les grains se formeraient dans la rdgion infranu- 
clfaire,  puisque  c'est  dans  cette  zone  que  l'on 
observe les plus petits grains et les plus frfquentes 
connections  avec  le  rfticulum  endoplasmiqne. 
Tout  se  passe  ensuite comme  si,  une lois indivi- 
dualisfs,  les  grains  pouvaient  assumer  seuls  leur 
croissance tout en migrant en direction de l'apex 
cellulaire. 
L'abondance  du  glycog~ne  autour  des  grains 
peut s'interprfter en considfrant que ce matfriau 
6nergftique intervient lors  des  processus  de  syn- 
th~se des  produits prfsents dans les microtubules 
ou ~ l'ext~rieur de ceux-ci.  La  raret6  des  chon- 
driosomes autour des grains et le faible dfiveloppe- 
ment de leurs crates ne permettent pas d'envisager 
un processus de  phosphorylation oxydative d'ori- 
gine mitochondriale. 
C'est  ~ l'apex des  photocytes,  dans les longues 
digitations qui enclavent de gros grains h  micro- 
tubules, que se  produirait la rfiaction lumineuse. 
Les  donnfes  biochimiques  ou  physiologiques 
relatives h  la bioluminescence des Polyno~nae, d~j~ 
anciennes ou  fragmentaires,  ne  sugg~rent  mal- 
heureusement  aucun  schfima  de  rfiaction  qui 
aurait  pu  servir  de  base  d'interprftation  aux 
images morphologiques. Ces donn~es se rfisument 
une dfmonstration de la nfcessitf de  l'oxyg~ne 
pour que l'fmission puisse avoir lieu, ~ des essais 
nfgatifs en vue de mettre en fvidence une rfaction 
de type luciffirine-luciffrase (51, 52), et au rSle de 
l'innervation dans l'initiation de la rfaction (5). 
Or,  au cours de la pr~sente fitude,  aucune ter- 
minaison  nerveuse  n'a  6t~  observfe  dans  la 
rfigion photog~ne. Quant ~ la rfaction luciffirine- 
luciffirase, elle n'a qu'une valeur signalftique du 
point de rue biochimique, et ses r~sultats nfigatifs 
ne  sauraient  faire  exclure  la  necessitf  de  deux 
produits pour la rfaction lumineuse. 
Du seul point de vue morphologique,  les Poly- 
nognae se distinguent pourtant des autres Annflides 
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cellules  lumineuses  et  leurs  grains  photog&nes, 
seules entit6s implicables dans la bioluminescence, 
restent  toujours intracellulaires.  Or chez les Sylli- 
dae,  les  Chaetopteridae,  les  TerebeUidae,  etc.  il  y  a 
extrusion  d'un  mucus  lumineux  dans  le  milieu 
extSrieur  (3,  51).  Plus  g6n6ralement,  les  organes 
lumineux  d'animaux  5  luminescence  non  bac- 
t6rienne  comportent  deux  cat5gories  bien  dis- 
tinctes de cellules glandulaires: c'est le cas chez les 
Euphausiac5es,  les  Lamellibranches,  les  T615os- 
t6ens Stomiatoidei  (53  h  55),  pour  ne citer que ces 
quelques exemples d'animaux marins. 
Cependant,  chez les Polynognae, en se basant sur 
les  donn5es  ultrastructurales,  il  reste  tout  h  fait 
plausible de consid6rer  que la r6action lumineuse 
fait  intervenir  deux  produits  diff6rents,  m~me  si 
ces  deux  produits  sont  5labor6s  et  emmagasin6s 
dans la m~me cellule. 
L'une de ces substances  pourrait  ~tre celle qui 
est  contenue  dans  la  lumi~re  des  microtubules 
(produit  a);  l'autre,  celle qui,  dans  les grains,  est 
situ~e  h  l'ext5rieur  des  microtubules  (produit  ~) 
ou  tout  autre  substance  susceptible  de  traverser 
cette zone. 
Le  d6clenchement  de  la  r6action  lumineuse 
impliquerait alors un changement de permSabilit6 
des  membranes  des  microtubules  permettant  la 
mise  en  contact  des  deux  substances.  La  d6sor- 
ganisation  marginale  ou  interne  des  grains  tra- 
duirait la progression de la r6action et le change- 
ment d'6tat des membranes. 
Une 6tude physiologique et biochimique devrait 
permettre  de  confirmer  ou  d'infirmer  ce  schdma 
fonctionnel.  Certaines  Ann6lides  Polynognae lumi- 
neuses sont suffisamment communes dans  la zone 
intertidale pour que l'on puisse mettre en oeuvre, 
sur  les  fragments  lumineux  de  leurs  61ytres,  les 
op~rations  classiques  de  fractionnement  par  cen- 
trifugation.  La  structure  admirablement  carac- 
t6ris5e  des  grains  permettrait  alors  de  les  recon- 
naltre  des  autres  constituants  cytoplasmiques  et 
de purifier leur fraction.  I1 serait possible ainsi de 
pr~ciser  in  vitro  les  conditions  de  la  r~action 
lumineuse, et d'en suivre les 6tapes non seulement 
en  mesurant  la  lumi~re  6raise,  mais  encore  en 
observant,  au  microscope 6lectronique,  les  trans- 
formations  des  paracristaux  microtubulalres. 
APPENDICE 
La  presence  de  microtubules  dans  les  grains 
photog~nes  a  pour  consfquence la  r6partition  de 
deux substances  distinctes de part  et d'autre de ce 
syst~me membranaire. 
Le  calibrage uniforme et la r~p6tition rSguli~re 
des  microtubules  permettent  de  calculer  les  sur- 
faces et les volumes de ces produits dans un grain 
donn6. 
Les m~mes calculs peuvent ~tre faits sur d'autres 
syst~mes  de  r6partition  r6ellement  existants  ou 
th6oriquement concevables. 
1.  Grains  photog~nes  des  Ann61ides;  soit  c~  le 
produit contenu dans la lumi~re des microtubules 
(40  A  de  rayon)  et  /3  le  produit  situ~  entre  les 
microtubules;  supposons,  pour  simplifier  les  cal- 
culs,  que  les  grains  aient  toujours  la  forme  de 
cubes,  de c8t6  a.  On peut  estimer la longuer des 
microtubules  ondul~s  des  grains  photog~nes  par 
rapport  ~  celle de leur  axe:  tous  les  800 A  d'axe 
(soit la p~riode), la courbe dessin6e par les micro- 
tubules  mesure au minimum 2000 A,  soit 2,5 fois 
plus que l'axe. 
Le volume de produit c~ contenu dans un micro- 
tubule est done, exprim6 en/~3: 
Vot  =  2,5a.lr. (0,004) 2. 
Pour  l'ensemble  des  microtubules,  espae~s  de 
800 A  environ,  le  volume  est: 
t2 2 
Va  =  2,  5 a.~r. (0,004) 2 ~  ~  o,o2a  3. 
~O,Otf)  ~ 
La  surface  pr6sentfe  par  le  produit  a  (soit  la 
surface  interne  des  microtubules)  6tant: 
S~  =  2, 5 a.~r.o,oo8 7--~,2 ~  Ioa  3. 
De la m~me mani~re on peut 6valuer la surface 
ext6rieure des microtubules: 
S/~ ¢  25a 3 
qui  repr6sente  aussi  la  surface  du  produit  13  en 
contact  avec les microtubules. 
Le volume du produit/3 est obtenu en d6duisant 
du  volume  du  cube  le  volume  total  des  micro- 
tubules: 
V/3  =  a 3 --  0,125a  3  ~  0,875a  3. 
2.  On peut imaginer une disposition du  m~me 
produit  c~ dans  des mierotubules de 80 A  de dia- 
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Fm~RE 17  Rapport entre le volume (vol) et la surface 
(S) du produit contenu/~ l'int6rieur de syst~mes mem- 
branaires  (produit  ~). 
Trait  continu  cube  int6gralement  rempli  de  pro- 
duit  (grain de  s6er6tion  au  sens classiquc du  terme) 
Tirets  disposition  du  produit  entre  des  lames 
parallNes 
Pointillds  disposition  du  produit  dans  les  micro- 
tubules 
Coordonn6es logarithmiques. 
more  qui  seraient  droits  et  parall~les,  dispos6s 
tousles  800 A  dans le cube de cStE a. 
3.  Le produit a  pourrait aussi (comme dans les 
saccules ergastoplasmiques ou golgiens)  ~tre com- 
pris  entre des  paires  de  lames  parall~les, de  lon- 
gueur a,  laissant entre elles un espace de 80 A  et 
se rfip~tant tousles 800 A. 
4.  Ces  lames  pourraient  ~tre,  non plus planes, 
mais  ondul5es  suivant  une  courbe  semblable 
celle d6crite par les microtubules des grains photo- 
g~nes. 
5.  Consid~rons enfin l'exemple r6el du syst&me 
de  s~gr5gation rSalis~ dans les "corps  mySloides" 
des  cellules pigmentaires fipith6liales de  la rfitine 
de grenouille, bien Etudi~s par Porter et  Yamada 
(29).  Ce  syst~me,  form~  de  paires  de  lames  tr~s 
r~guli~rement empil6es,  est en fait plus difficile 
comparer  au  syst~me  tubulaire  des  photocytes 
d'Ann5lides  que  les  autres  syst~mes  que  nous 
venons  d'imaginer:  dans  les  corps  my~loides, 
l'espace  compris  entre  deux  lames  d'une  m~me 
paire  est  sensiblement Egal  h  celui  sfiparant  les 
paires  de  membranes; mais  cet  espace  (ou  peut 
~tre l'5paisseur des membranes) est probablement 
beaucoup plus petit que le diam~tre de la lumi&re 
des  microtubules  des  Ann5lides  puisqu'un  en- 
semble  comprenant  une  membrane,  un  espace, 
une membrane et  un interespace ne mesure que 
155 A. 
Le volume et la surface des produits n5cessaires 
au  remplissage  d'un  m~me  cube  de  c6t6  a  sont 
compar6s,  selon les divers syst~mes de r6partition 
r6els ou imaginaires envisag6s, dans le Tableau I. 
On peut en dEgager les conclusions suivantes. 
1.  Le  volume  de  produit  c~  contenu  dans  les 
microtubules  ondul6s  des  grains  photog~nes 
(Vc~  =  0,02  a 3)  s'exprime  par  un nombre petit, 
certes, mais cependant 2,5 fois plus grand que dans 
les  cas  de  microtubules  droits.  Un  syst~me  en 
lames exigerait une quantitE de produit 5  h  12,5 
lois plus importante que dans le syst&me en micro- 
tubules ondulEs. 
2.  Dans  le  cas  de  microtubules,  ondulEs  ou 
droits, la surface de contact du produit c~ est con- 
sidErablement accrue puisque le nombre qui l'ex- 
prime est 500 lois plus grand que celui qui exprime 
le  volume.  L'avantage  de  cette  disposition  par 
rapport  fi des  syst~mes lamellaires th6oriquement 
possibles ou au cube  (qui pourrait repr6senter le 
grain de s6crEtion classique) est clairement montrE 
par la comparaison des courbes de la Fig.  17. 
3.  Le syst~me membranaire est particuli&rement 
dEvelopp6 dans le cas des  microtubules droits ou 
de  ceux  des  grains  photog~nes,  au  point  que  le 
volume des membranes est 5,25 lois plus important 
que celui du produit c~. 
4.  Par contre, la surface de contact du produit 13 
(c'est-h-dire  aussi  la  surface  externe  du  syst~me 
membranaire)  par  rapport  h  celle du  produit  c~ 
est plus importante dans le cas des lames que dans 
celui de microtubules. 
5.  Dans le cas des grains des photocytes, le rap- 
port des volumes des produits/3 eta  est de 43. Ce 
rapport serait pros de trois fois plus 61ev6 dans le 
cas de microtubules droits; il serait beaucoup plus 
petit dans le cas de lames (cas des corps my61oides 
par  exemple),  seul  systSme pouvant permettre la 
la r6partition avec un maximum de surface d'in- 
teraction  de  deux  produits  presents  en quantit6s 
peu  diffErentes.  Cependant,  m6me  lorsque  le 
rapport  VI3/Vel  caractErisant le syst~me de micro- 
tubules ondul6s est 6gal ~ 43, il reste encore plau- 
sible  d'envisager  la  possibilit6  d'une  interaction 
entre les deux produits selon un processus stoechio- 
m6trique. 
On  peut  se  demander  si  les  reactions  histo- 
chimiques  qui  permettent,  au  microscope  pho- 
tonique, de caractEriser globalement les grains de 
photocytes, ne r6v~lent pas uniquement les carac- 
t~res du produit le plus abondant. Pour donner une 
idle  l'extr~me  sensibilitE  de  certaines  r6actions 
histochimiques,  Lison  (56)  cite  la  reaction  de 
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concentration  en  fer  de  2,5. I0  -7  #rag  dans  une 
granulation  de  1 ~  de  diam~tre. 
En  supposant  que  le  produit  a  des  grains  des 
photocytes  ait une densit6  1, il n'y en  aural  tque 
2.10  -8 #mg dans un grain de  1# de c6tC  Mais la 
sensibilit6  d'une  r6action  histochimique  d6pend 
de trop  de param~tres  pour pouvoir affirmer que 
la  scull  de  rfiaction  n'est  pas  atteint  avec  de  si 
petites  quantit6s  de  produit:  un  nombre  con- 
sid6rable  de  groupements  histochimiquement  d~- 
celables  peut  devenir  r6actif  en  raison  d'une 
grande surface d'action. 
Le dispositif de s~gr6gation des deux produits de 
part  et  d'autre  d'un  syst6me  membranaire  tel 
qu'il  est  r6alis6  dans  ces  grains  photog~nes  des 
Ann61ides  Polyno~nae  peut  done  ~tre  consid6r6 
comme  une  solution  h  un  probl6me  qui  s'6non- 
cerait de la mani~re suivante: 
Un  premier  produit  (oz) n'existe  qu'en  trSs  petite 
quantitC  I1 dolt, cependant,  pr6senter la plus grande 
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